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RÉSUMÉ 


Les termites présentent une diversité spécifique faible (2 200 espèces) comparativement aux 
autres insectes sociaux, mais une diversité comportementale importante. 


Les peuplements s'organisent en fonction de gradients environnementaux : latitude, pluvio- 
métrie, altitude, effet insulaire. Les espèces se séparent par la localisation de leurs nids, leurs régimes 
alimentaires, leur polymorphisme, leurs stratégies de récolte et de reproduction. 


L'étude des peuplements montre comment s'organisent les équilibres entre groupes trophiques» 
entre populations et ressources disponibles. Quant aux mécanismes évolutifs mis en œuvre, ils font 
intervenir la partition du budget énergétique des sociétés, entre dépenses d'entretien et dépenses 
pour la reproduction, la compétition intra- et interspécifique (rôle du territoire), la prédation (hypo- 
thèse d’une interaction cyclique prédateur-proie) et le jeu respectif de ces facteurs avec les modifi- 
cations du milieu. La question d’une structuration des populations en sous-ensembles est posée, 
ainsi que l'importance des effets retard (délai entre l'environnement et les réponses de la colonie) 
dans la dynamique des peuplements. 


Mots-cLés : Termites - Organisation des peuplements - 
Ségrégation des espèces - Mécanismes évolutifs. 


ABSTRACT 


Termites exhibit a low specific diversity (2 200 species), as compared with other Social Insects 
On the other hand, their behaviour diversity looks significant. 

Communities are structured along environmental gradients: latitude, rainfall, altitude, “islands”. 
Species isolation takes place through nest settlement, food selection, polymorphism, foraging and 
reproductive strategies. 

The pattern of communities structure presents a balance between trophic groups and between 
populations and resources. Evolutionary processes involve the energy distribution function within 
the colony (ergonomics versus reproduction), inter- and intraspecific competition (role of the ter- 
titory), predation (predator-prey oscillations) and reciprocal action together with environmental 
perturbations. The hypothesis of termites populations being divided into gamodemes and the impor- 
tance of time delays in dynamic processes are pointed out. 


Key-worps: Termites - Communities structure - 
Species isolation - Evolutionary processes. 


INTRODUCTION 


L’étude de la structure des peuplements des insectes sociaux (et en particulier 
des termites) implique l'examen préliminaire de plusieurs problèmes spécifiques. 
L’objet de l'étude doit être défini : soit l’individu termite, soit la société. L'évolution 
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des espèces s’exerce uniquement sur des systèmes complexes, comprenant des couples 
reproducteurs et des individus asexués, ouvriers et soldats. De ce fait, la mise en 
œuvre des stratégies s'effectue au niveau de la colonie tout entière. 


Hopkins (1980) rappelle que le fait social nécessite une réévaluation critique 
du néo-darwinisme : le comportement altruiste demeure en effet difficilement expli- 
cable dans le cadre strict de la théorie car il « diminue la probabilité de survie de 
l’individu qui le manifeste, donc la probabilité de transmission de ses propres gènes ». 
C’est pourquoi la théorie génétique de l’évolution du comportement social fut 
développée par plusieurs auteurs dont WILSON (1971, 1975), suivant en cela les 
idées émises par HAMILTON (1964). Un des axes de la théorie se base sur l’apparition 
d’une asymétrie dans les liens de parenté entre membres de la société, asymétrie 
qui résulte chez les hyménoptères de la détermination haplo-diploïde du sexe. 


Cependant, les termites sont diploïdes et le schéma théorique ne leur est pas 
applicable directement : divers modèles postulent une asymétrie dans leurs relations 
génétiques (HAMILTON, 1972: BARTZ, 1979), mais les explications proposées ne sont 
pas satisfaisantes lorsqu’on les confronte à l’épreuve des faits. Enfin, s’il y a vrai- 
semblablement plusieurs origines aux hyménoptères sociaux (11 selon WILSON, 
1971), les isoptères (tous sociaux) ne dérivent que d’une branche unique de proto- 
blattoides. 


Les systémes sociaux possédent donc des propriétés synthétiques dont il faut 
tenir compte dans l’analyse des structures des peuplements, et qui entraînent pour 
les colonies de termites, des rapports différents avec le temps (développement au 
cours de plusieurs cycles annuels) et avec l’espace (immobilité et constitution d’un 
territoire). 


MISE EN PLACE DES PEUPLEMENTS 


> 


Selon PreLou (1975), la diversité se détermine à partir de facteurs globaux. 
(biogéographie) et de facteurs /ocaux (le domaine de l’écologie proprement dite). 
Toutefois, ces facteurs se trouvent intimement liés lorsqu'on décrit la structure actuelle 
des peuplements. C'est pourquoi, après avoir examiné la mise en place des espèces, 
je décrirai quelques gradients sans distinguer entre les influences respectives du temps 
évolutif et du temps écologique. 


ASPECTS BIOGÉOGRAPHIQUES 


L'évolution des termites a été particulièrement longue et l’origine des diverses 
familles s'étale sur près de 200 millions d'années, depuis les Mastotermitidae au 
Pérmien, jusqu'aux Macrotermitinae à la fin de l’Eocène (EMERSON, 1955). Cette 
lente évolution serait la conséquence, selon EMERSON, de l’uniformité du mode 
de nourriture, de la faiblesse de vol des essaimants et du système de reproduction 
et de fondation par paires (mâle et femelle). De plus, la plupart des colonies ont une 
grande longévité, combinée avec un faible taux de succès des jeunes colonies (WOOD 
& SANDS, 1978), 

Parmi les 5 familles représentées à l’époque actuelle (168 genres), 2 ne 
comprennent que des espèces reliques (Mastotermitidae et Hodotermitidae), et 
les 3 autres regroupent 99 % des espèces (74 % pour la famille apparue le plus récem- 
ment : les Termitidae). 


Les grandes régions continentales (régions indo-malaisienne, éthiopienne et 
néotropicale) sont certainement les centres d’origine d’une large proportion de 
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genres de termites, principalement en ce qui concerne les deux sous-familles les plus 
évoluées parmi les Termitidae : les Termitinae et les Macrotermitinae (qui représentent 
40 % des espèces actuelles) (EMERSON, 1955). Le nombre total d’espéces de chaque 
région tropicale est corrélé à la superficie de la région, selon EMERSON (1955). Le même 
auteur constate une relation entre les genres de Termites et les familles de plantes, 
et entre les espèces de Termites et les genres de plantes. 


La température apparaît comme ic facteur-primordial permettant d’expliquer 
la répartition actuelle des termites et EMERSON remarque que l’isotherme annuel de 
995 C enclot presque toutes les espèces natives dans les deux hémisphères. 


REMARQUES SUR LA SPÉCIATION DES TERMITES 


Les termites constituent un élément dominant de la plupart des biotopes tro- 
picaux et sub-tropicaux, mais leur diversité spécifique est comparativement faible. 
BouILLON (1970) donne un total de 570 espèces et 89 genres pour toute la faune 
éthiopienne et WILSON (1971) cite un total mondial de 2 200 espèces (en 1969, d’après 
EMERSON). Les autres ordres d’insectes possèdent une diversité très supérieure : 
ainsi, les hyménoptères comprennent approximativement 15 000 espèces vivantes 
de guêpes, plus de 12 000 espèces de fourmis (WILSON, 1971) et près de 20 000 espèces 
d’abeilles (MICHENER, 1969). Probablement, ainsi que le remarque Noirot (1958- 
1959), la diversité comportementale des termites surpasse leur diversité morpholo- 
gique et « tout le potentiel évolutif de l’ordre s’est converti, avec l’apparition de la 
vie sociale, sur le plan éthologique ». On remarque cependant que, paradoxalement, 
le pourcentage de loci polymorphes des termites semble supérieur à ce qui est cons- 
taté chez les hyménoptères : 18,9 % pour le sous-genre Formica (PAMILO & VEPSA- 
LAINEN, 1977), 2,5 % pour les abeilles (SILVESTER, 1976), 13 % pour différents 
hyménoptères solitaires (METCALF & WuiTT, 1977), contre 52 % dans le genre 
Reticulitermes (CLEMENT, 1980 a). Sans doute, la détermination haplo-diploide du 
sexe des hyménoptères limite-t-elle leur variabilité génétique (CLEMENT, 1980 a). 


Chez les termites, la ségrégation entre espèces et l’isolation génétique des popu- 
lations présentent certes des processus semblables 4 ceux mis en évidence pour les 
organismes solitaires, mais la structure sociale introduit un niveau d’intégration 
supérieur : il faudrait considérer la sélection du groupe et non plus la sélection 
individuelle (CROZIER, 1980). Dans cette sélection, le comportement constitue un 
élément fondamental nécessaire à la compréhension des mécanismes évolutifs. 
Ce comportement des multiples individus d’une société, et en particulier leurs réponses 
aux divers stimuli, constitue l’intermédiaire entre le génotype (la femelle fondatrice) 
et le phénotype de la société. En effet, selon WILSON (1971), l’organisation sociale 
dérive à la fois du comportement des individus et des propriétés démographiques 
de la population, qui sont tous deux des propriétés synthétiques. 


GRADIENTS D'ORGANISATION DES PEUPLEMENTS 


La latitude 


La figure | présente la distribution des espèces de termites selon la latitude. 
Le nombre d’espèces décroît à mesure que l’on s’éloigne de l'équateur, ce qui a déjà 
été constaté par Woop & Sanps (1978) pour les termites et par PISARSKI (1978) 
pour les fourmis. 


Plusieurs explications ont été données à ce gradient observable pour de nom- 
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Nb d'espèces 
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Fic. 1. — Décroissance du nombre d'espèces de termites avec la latitude. (D'après des travaux 


de : Ape, 1978; CoLttns, 1977 a; JOsENSs, 1972; IKEHARA, 1966; Lee & Woop, 1971; LEPAGE, 
1974 a; LIGHT, 1929 a et b; Roy-NoeL, 1974 a; SANDs, 1965; Woop ef al., 1977 a et b; Woop 
& Sanps, 1978). 


breux groupes animaux (May, 1974, 1979; PreLou, 1975). Dans le cas des termites, 
les hypothèses les plus vraisemblables mettent l’accent sur la plus grande stabilité 
prédictibilité-productivité des écosystèmes tropicaux : stabilité environnementale 
permettant aux espèces de se diversifier (CONNELL & ORIAs, 1964), prédictibilité 
autorisant les espèces à se spécialiser, et productivité augmentant l’hypervolume 
total des niches (May, 1974). Par ailleurs, la plus grande productivité des écosystèmes 
tropicaux permet le maintien d’une plus grande biomasse animale, un plus grand 
« pool » de gènes favorisant les mécanismes génétiques de spéciation (May, 1974). 
Il faudrait ajouter à ces explications, l’origine tropicale probable de la plupart des 
genres de termites actuellement les plus riches en espèces (EMERSON, 1955). 


La pluviométrie 


Ce gradient se superpose au gradient latitudinal, surtout en Afrique de l'Ouest : 
cette pluviométrie décroit en effet à partir de l’équateur et il s’y attache un gradient 
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Fic, 2. — Augmentation du nombre d'espèces de termites avec la pluviométrie annuelle. (D'après 
les travaux de : ABE & MATSUMOTO, 1979; BUXTON, 1979; 1977; CoATON & SHEASBY, 1972; 
COLLINS, 1977 a; Josens, 1972 et 1974; Kemp, 1955; LEPAGE, 1974 a; Roy-Noe.. 1969 et 1974 a; 
Sanbs, 1965; Woop et al., 1977 a et b). 
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de végétation : depuis la forêt dense humide, vers les forêts claires, les savanes et 
enfin le désert. La figure 2 présente la corrélation hautement significative entre le 
nombre d'espèces de termites et la pluviométrie annuelle, bien que les méthodes 
et les surfaces échantillonnées soient différentes. 


L’altitude 


L’altitude agit principalement par une diminution des températures : IKEHARA 
(1966), dans l’archipel des Ryukyu, constate une coincidence entre la distribution 
en altitude des espéces et leur distribution du sud vers le nord. Pour chaque espéce, 
la valeur inférieure du préférendum thermique coincide avec la température journa- 
liére de son nid durant le mois le plus froid 4 la limite nord de sa distribution. 


Sous les tropiques, le nombre d’espéces décroît très rapidement avec l’altitude 
car les espèces des vallées ont des préférences sténothermes, ce qui explique que les 
masses montagneuses constituent des barrières isolant des populations locales. 
Ainsi, KEMP (1955), travaillant au nord de la Tanzanie, trouve 60 espèces au niveau 
de la plaine côtière, 10 espèces à 1 000-1 200 m d'altitude, et 2 espèces seulement 
à 1 800 m (ce dernier milieu était toutefois cultivé). 


L'effet insulaire 


A la suite de l’ouvrage de Mac ARTHUR & WILSON (1967), de nombreuses 
études ont été consacrées à l’influence de l’effet insulaire sur la diversité des espèces : 
une relation logarithmique relie l’aire de l’île et le nombre d’espéces que l’on y trouve, 
de la forme : log S = log C + z.log A (S = nombre d'espèces, C = constante 
et A = surface en km?) (PIANKA, 1978). 


Les données de base sont peu nombreuses dans le cas des termites. Toutefois, 
d’après les résultats exposés par BOUILLON (1970) (îles situées de part et d’autre 
de l’Afrique tropicale), il est possible de tracer une courbe aire-espèces dont la 
pente, z = 0,312. Pour la plupart des organismes, les valeurs de z s’échelonnent entre 
0,24 et 0 34 (oiseaux, fourmis, plantes terrestres) (GORMAN, 1979; PIANKA, 1978). 
Selon ces auteurs, les valeurs élevées de z résulteraient de la diversité topographique 
des milieux insulaires, de la substitution d’espéces et du phénomène d’ «îles à l’inté- 
rieur d'îles ». 


Cet « effet insulaire » peut être généralisé (cf. MAC ARTHUR & WILSON, 1967), 
par exemple aux savanes de Basse Côte d’Ivoire (BopoT, 1966, 1967), lesquelles 
sont, selon l'hypothèse la plus vraisemblable (BELLIER et al., 1969), le témoignage 
relique d'une période climatique plus sèche. Situées sous une pluviométrie annuelle 
de 2 000 mm, ces savanes ont un nombre d’espéces de termites plus faible (22) que 
des savanes plus au nord (Lamto, 1 300 mm annuels) et étudiées par JosENs (1972, 
1974) (36 espèces). Dans cette savane de Lamto, on retrouve également un « effet 
insulaire » à l’échelle des bosquets secs, qui correspondent à un gain de la forêt 
sur la savane et qui possèdent une diversité plus faible que d’autres milieux forestiers 
comparables. Ils sont caractérisés par un faible nombre d’espéces dominantes possé- 
dant des niches très larges. 


SÉGRÉGATION ENTRE LES ESPÈCES 


Différents critères séparent les espèces de termites les unes des autres. Bien que 
ces espèces soient très homogènes morphologiquement, elles présentent un large 
éventail de sites de nidification, de régimes alimentaires et de comportements. 


Vol. 4, n° 1 - 1983 


70 M. LEPAGE 


LES NIDS 


Norrot (1970) passe en revue les différents types de nids qui caractérisent chaque 
société de termites, et distingue 5 catégories principales : 


— les nids à l’intérieur de bois, branches ou troncs d’arbres ou pièces de 
construction; 


— les nids souterrains ou hypogés, qui peuvent être concentrés ou constitués 
de sous-unités reliées entre elles par un système complexe de galeries; 

— les nids épigés, bien que souvent ces nids possèdent une partie hypogée 
plus ou moins importante. Ces nids présentent une grande variété d’aspect et de 
structure, notamment leur taille qui varie depuis quelques centimètres jusqu’à plus 
de 13 m de haut (Amitermes excellens de Guyane, EMERSON, 1938); 


— les nids arboricoles, situés sur les troncs ou sur les branches, avec une grande 
variété dans leur situation, depuis le niveau du sol jusqu'aux sommets des grands 
arbres de la forêt primaire (plus de 50 m); 


— les nids inquilins, situés à l’intérieur des nids des autres espèces. 


Norrot (1970) remarque qu'il serait possible d’étudier la phylogénie par le 
moyen de la construction des nids, si les données de base n'étaient pas si fragmentaires. 


Le nid des termites joue un rôle important pour le maintien d’un microclimat 
spécial (température, humidité, gaz) et permet ainsi à l’espèce qui le construit de 
se maintenir dans un environnement a priori défavorable. L'architecture et les dimen- 
sions d’un nid représentent certainement un compromis avec le métabolisme de 
la population qui s'y développe. En particulier, les échanges gazeux entre la colonie 
et le milieu extérieur semblent primordiaux (RUELLE, 1964; JosENs, 1971, 1972). 


LES RÉGIMES ALIMENTAIRES 


Différents auteurs ont catalogué les différents régimes alimentaires des termites : 
ADAMSON (1943), Norrot & Notrot-TIMOTHEE (1969), LEE & Woop (1971) et Woop 
(1976, 1978). Les termites sont des décomposeurs qui se nourrissent a partir de 
matériel végétal plus ou moins dégradé. Cependant, ils récoltent une grande variété 
d'aliments correspondant à une grande variété de niches écologiques. Woop (1978) 
distingue 15 catégories de nourritures regroupées en 6 groupes principaux : 


— la végétation vivante, soit au-dessus du sol (ligneuse : tronc, branches, 
ou herbacée : Graminées, dicotylédones), soit souterraine (racines de ligneux, de 
plantes herbacées); 


— la végétation morte mais peu décomposée, soit encore sur pied, soit tombée 
à terre (troncs, branches, fruits, feuilles, graines...); 


— la végétation décomposée, sur pied ou à terre (mêmes catégories que pré- 
cédemment), en y incluant les fèces d'animaux (bouses des grands herbivores); 


x 


— l’humus, bien que cette catégorie recouvre à elle seule plusieurs régimes 
alimentaires différents, selon que la matière est plus ou moins riche et plus ou moins 
mêlée aux particules minérales. Dans ce groupe, des analogies peuvent être tentées 
avec les catégories trophiques rencontrées chez les vers de terre (BOUCHÉ, 1977; 
LAVELLE, 1981); 


— les champignons, qui interviennent dans le régime lorsqu'ils sont « cultivés » 
à l’intérieur des termitières (Termiromyces des Macrotermitinae), ou simplement 
lorsqu'ils sont ingérés en même temps que la végétation décomposée; 
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— les régimes divers, parfois spécialisés : lichens des espèces de la forêt malai- 
sienne (ABE, 1979), portions de nids, cadavres d'animaux ou bien oophagie et canni- 
balisme à l’intérieur de la colonie. Ce dernier mode de consommation étant important 
et généralisé dans toute société de termites, où il fonctionne comme un mécanisme 
de conservation et de recyclage des éléments nutritifs. 


Ainsi que Woop (1978) le remarque, ces catégories ne sont pas exclusives : 
une-mêne espèce pouvant consommer un large éventail de nourritures (exemple : 
Mastotermes darwiniensis d’Australie, RATCLIFFE et al., 1952), alors que d’autres 
espèces sont étroitement spécialisées (exemple : Hospitalitermes sp. d’Indonésie 
sur les lichens, KALSHOVEN, 1958). 


LE POLYMORPHISME 


Le polymorphisme des tailles peut être considéré à deux niveaux : soit au niveau 
individuel (un grand soldat de Macrotermes pèse 180 fois plus qu’un ouvrier de 
Microtermes), soit au niveau des colonies (selon les espèces, la biomasse d’une colonie 
mature varie de 10 à 25 000 g). Le polymorphisme de la taille des ouvriers (NOIROT, 
1982) a deux conséquences : d’une part sur la construction du nid et d’autre part 
sur la sélection de la nourriture (SANDS, 1961) et les stratégies de récolte. D’après 
USHER (1975), un rapport des tailles existe entre les espèces qui attaquent le bois 
dans une communauté d’espèces au Ghana. De même, au Sahel, le rapport de poids 
entre les espèces prises deux à deux varie de 1,45 à 3,78 avec une moyenne de 2,05 
(d’après des données de LEPAGE, 1974 a). HUTCHINSON (1978) explique que les espèces 
d’une même guilde diffèrent les unes des autres par un facteur linéaire d’environ 


Ÿ/ A d’où un rapport des volumes de 2. NoIROT (1982) montre que les différences 
entre les tailles des petits et des grands ouvriers des espèces de Macrotermitinae 
peuvent être mises en rapport avec le mode de récolte. 


Le polymorphisme des castes (nombre de castes et différences entre elles) est 
intimement relié à la mise en œuvre des stratégies de récolte des espèces. NOIROT 
(1982) oppose le polymorphisme important des « fourrageurs » récoltant à l’air 
libre et la simplification du polymorphisme qui caractérise les humivores (pouvant 
aboutir à la suppression de la caste des soldats dans la lignée Anoplotermes). LEPAGE 
(1982 b) met en évidence une variation entre les poids des castes des Macrotermes 
de la zone tropicale, d’autant plus nette lorsque l’environnement est plus fluctuant 
(c’est-à-dire la savane comparée à la forêt). Ces constatations sont en plein accord 
avec les commentaires de WILSON (1975) sur l’ergonomie des castes des insectes 
sociaux. 


Dans une forêt dense humide de Malaisie qui comprend 57 espèces, ABE (1979) 
et ABE & MATSUMOTO (1979) montrent clairement que les espèces sympatriques 
d’un même genre se différencient par la taille, le comportement, le site de nidification 
ou la nourriture récoltée. Par exemple, les poids des soldats des espèces du genre 
Procapritermes s’échelonnent entre 1 et plus de 8 mg. 


Le nombre optimal d’individus par colonie dépend de l’équilibre entre l’énergie 
requise et l’énergie récoltée (CROOK, 1972; OsTER & WILSON, 1978; GOSLING & 
PETRIE, 1981). Selon Crook (1972), l’énergie requise par le groupe est directement 
proportionnelle au nombre d’individus, tandis que l’énergie recueillie au cours de 
la récolte suit une courbe asymptotique, 4 cause notamment des pertes (prédation, 


énergie perdue par évaporation et lors de la construction de structures de protec- 
tion). 


Vol. 4, n° I- 1983 


72 M. LEPAGE 


LES STRATÉGIES DE RÉCOLTE 


La colonie de termites reste fixe au cours de son existence, à l’endroit où s’est 
établi le couple fondateur. Chaque colonie possède un territoire, où les animaux 
récoltent leur nourriture. De telles structures ont été décrites par plusieurs auteurs 
(FULLER, 1915; Greaves, 1962; RATCLIFFE & GREAVES, 1940; NEL, 1968: DAR- 
LINGTON, 1982 b. 

Les différentes fonctions du territoire de Macrotermes spp. ont été détaillées 
par LEPAGE (1982 b), en se basant en particulier sur les études menées sur Macro- 
termes michaelseni au Kenya (LEPAGE, 1977, 1979, 1981 a et b; DARLINGTON, 1977, 
1982 a et b). Dans cette espèce, ce sont principalement les grands ouvriers qui récoltent 
à la surface du sol des fragments végétaux et qui les entreposent dans des structures 
hypogées où ils seront macérés en fines particules avant d’être acheminés vers le 
nid. Cette stratégie, à l’intérieur du vaste territoire d’une colonie (1100-3 100 m°), 
permet à l'espèce de concilier à la fois la maximisation de l'énergie recueillie, et la 
minimisation du temps nécessaire pour collecter cette énergie à l’extérieur (cf. SCHOE- 
NER, 1971). 

De tels territoires, qui possèdent une structure plus ou moins permanente sous 
la surface du sol, jouent certainement un rôle important dans la régulation des popu- 
lations (cf. KLUIJVER & TINBERGEN, 1953). Dans la plupart des cas étudiés, les indi- 
vidus manifestent une agressivité intraspécifique (NEL, 1968). DARLINGTON (1982 b) 
trouve des cadavres dans les galeries situées à la limite entre les territoires de deux 
nids de Macrotermes. Les pistes de phéromones déposées par une espèce peuvent 
être répulsives aux autres espèces (ex. : Nasutitermes, MOORE, 1974). 


Les termites montrent des préférences alimentaires plus ou moins faciles à 
mettre en évidence, selon que les espèces se nourrissent de végétaux sur pied (Hoto- 
termes mossambicus, étudié par NEL & Hewitt, 1969: Hewirr & NEL, 1969: NEL 
et al., 1970), ou bien consomment de la litière variée à la surface du sol : dans le cas 
des Macrotermitinae, le champignon agit comme intermédiaire entre la nourriture 
récoltée et la nourriture ingérée. Le choix des aliments peut varier selon les conditions 
environnementales : LEPAGE (1974 b) constate que, lors des années sèches 1972-1973 
au Sénégal, Trinervitermes trinervius consomme du bois mort au lieu des fragments 
graminéens habituels. Cette variation comportementale opère une ségrégation entre 
les espèces. WILSON (1975) indique que ce comportement représente la part du phéno- 
type qui change en réponse à des changements à long terme de l’environnement. 
Ceci entraîne plusieurs conséquences : selon que l’espèce récolte à l’air libre ou 
utilise des tunnels protecteurs, cela se traduit par des investissements différents de 
la colonie pouvant être mis en rapport avec des cycles saisonniers différents. 


Une étude fonctionnelle et évolutive des facteurs influant sur les stratégies 
de récolte reste à faire dans le cas de termites. Ainsi, selon des travaux effectués dans 
le Nord de la Côte d’Ivoire (LEPAGE, non publié et 1982 a), il est possible de mieux 
comprendre comment se séparent les stratégies de récolte de deux grands groupes 
trophiques : les champignonnistes et les humivores. Les espèces humivores de grande 
taille se rencontrent en profondeur, alors que l'inverse est vrai pour les Macroter- 
mitinae. 


LES STRATÉGIES DE REPRODUCTION 


Dans chaque société de termites, alternent des phases de reproduction (produc- 
tion de sexués) et des phases d’ « entretien » (récolte de nourriture, constitution de 
réserves, construction du nid) (OSTER & WILSON, 1978). Le succès de la phase de 
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Feproduction dépend dans une large mesure de la phase d’entretien qui l’a précédée 
(Noor, en prép.): réserves suffisantes dans le nid, qualité et quantité de la nourriture 
fournie à la reine. C’est donc la perturbation de cette alternance qui constitue une 
des causes essentielles de l’évolution à long terme des populations. 


La reproduction des termites met en œuvre un ensemble de mécanismes d’iso- 
lation spécifique dont les travaux récents soulignent l’importance (NUTTING, 1979: 
BouiLtow,-i981; Woop, 1981; Norror, en prép.). BOUILLON (1981) distingue 6 méca- 
nismes d'isolation prézygotiques (isolations biogéographique, écologique, temporelle, 
éthologique, mécanique et gamétique), et 3 mécanismes zygotiques (mortalité, 
stérilité de l’hybride, fertilité ou viabilité réduites de la seconde génération). CLEMENT 
(1979) décrit un autre mécanisme plus subtil : les colonies mixtes (Rericulitermes 
santonensis x R. lucifugus) produisent des larves en nombre statistiquement non 
différent de celui des colonies parentes, mais le développement est très étalé dans le 
temps, ce qui retentit sur la maturation des nymphes et aboutit à une mauvaise 
synchronisation de leurs mues et désynchronise les essaimages, empêchant les échanges 
génétiques entre colonies. Une moindre cohésion sociale des colonies hybrides 
pourrait être également un facteur suffisant (compte tenu de la synergie interne du 
système social) pour hypothéquer l’avenir de ces colonies (cf. PLATEAUX, 1977 pour 
les fourmis du genre Leptothorax). 


Woop (1981) indique comment 7 espèces sympatriques de Microtermes des 
savanes guinéennes du Nigeria se trouvent génétiquement isolées : par leur distri- 
bution spatiale et surtout leurs périodes différentes d’essaimage (depuis 14 heures 
jusqu’à 20 heures). Les décalages des essaimages correspondent à des exigences 
écologiques différentes : LEPAGE (1974 a) montre que les espèces sahéliennes 
essaiment en fonction des conditions qui précèdent (quantité et nombre de jours 
de pluie), et des conditions du moment (pluie, vent, temps calme, température, 
hygrométrie). Pour ces espèces sahéliennes, une corrélation positive existe entre la 
lame d’eau tombée au premier essaimage de la saison et l'humidité relative moyenne 
au moment de l’essaimage. 

Les stratégies d’essaimage peuvent également être considérées comme des 
stratégies minimisant la prédation (qui est très importante sur les sexués). Cette 
thèse est exposée par NUTTING (1979) qui constate que les 16 espèces étudiées (Tucson, 
Arizona) présentent un échelonnement des heures d’essaimage, depuis le matin 
jusqu’au soir, la nuit et méme durant les orages. Mais il ne se produit pratiquement 
pas d’essaimages tôt le matin ni en fin d’après midi, lorsque se nourrissent de nom- 
breux prédateurs (et en particulier les oiseaux). Des stratégies différentes sont mises 
en évidence : ou bien les individus essaiment rapidement et simultanément en grands 
nombres, saturant ainsi les prédateurs potentiels (ex. : Macrotermes subhyalinus, 
LEPAGE, 1974 a), ou bien l’essaimage dure longtemps (la nuit) et produit de petits 
groupes d’ailés a intervalles irréguliers (ex. : Zootermopsis laticeps, NUTTING, 1965). 


LA STRUCTURE DES PEUPLEMENTS 


PIELOU (1975) remarque que la compréhension de l’organisation des peuplements 
peut bénéficier d’une étude comparative selon des gradients environnementaux. 


RÉPARTITION DES FAMILLES SELON UN GRADIENT PLUIES-VÉGÉTATION 


En raison du peu de données disponibles dans la littérature, les résultats sont 
regroupés par milieux : les déserts et steppes arides (de 50 à 300 mm annuels), les 
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savanes semi-arides (350-500 mm), les savanes arbustives, forêts claires ou forêts 
dégradées (600-1 400 mm) et la forêt dense (1 500-3 000 mm). L’analyse, famille 
par famille est la suivante (fig. 3) : 


Nb espèces 


Apicotermitinae 
Kalotermitidae 


Termitinae 


20 


3 


bi 


3 
Macrotermitinae 


Rhinotermitinae 


2 3 


Nasutitermitinae 


Hodotermitidae 


3 
Biotopes 


Fic. 3, — Nombre d'espèces par familles et sous-familles de termites selon 4 ensembles de bio- 
topes : 1 = déserts et steppes (50-300 mm de pluies), 2 = savanes semi-arides (350-500 mm), 
3 = savanes arbustives, forêts claires (600-1 400 mm), 4 = forêt dense (1 500-3 000 mm). 
(D'après les travaux cités à la figure 2), 


Kalotermitidae. Il est difficile de conclure sur leur répartition : leur abondance 
est de toute façon très faible, sauf en bordure des océans, là où l’humidité de l’air 
reste assez élevée tout au long de l’année pour assurer au bois dans lequel ils vivent 
une teneur en eau suffisante (NOIROT, 1958-1959). 


Rhinotermitidae. Le nombre d'espèces reste stable en savane et augmente en 
forêt dense grâce à une diversification de genres liés à une strate arborée : Copto- 
termes, Shedorhinotermes. 


Hodotermitidae. Ces espèces sont typiquement liées aux étendues herbacées 
sèches (Afrique du Sud ou de l’Est), mais elles constituent une famille relique. 
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Termitidae. En raison de l’abondance des espèces de cette famille et de leur grande 
diversification, les différentes sous-familles sont détaillées : 


— les Termitinae et les Apicotermitinae se diversifient en fonction de 
la complexité croissante des biotopes, ainsi que Woop & SANDS (1978) l’avaient 
noté. Cette diversification est surtout liée aux différents types d’humus et à l'humidité 
qui favorise la décomposition du matériel végétal. Certains genres, tels que Proca- 

“priiermes, Pericapritermes sont particulièrement diversifiés en forêt dense; 


— les Macrotermitinae suivent également le même gradient (surtout grâce 
à la diversification du genre Odontotermes) mais leur nombre d'espèces n’atteint 
pas celui des Apicotermitinae et des Termitinae en forêt dense; 


— les Nasutitermitinae augmentent leurs espèces au long du gradient. En savane, 
la diversification s’effectue surtout à l’intérieur du genre Trinervitermes, alors qu’en 
forêt se diversifient des genres inféodés aux arbres (Nasutitermes) ou très spécialisés 
(Hospitalitermes). 


RÉPARTITION DES GROUPES TROPHIQUES SELON UN GRADIENT PLUIES-VÉGÉTATION 


La diversité spécifique de chaque famille de termites constitue un premier 
critère de la complexité des milieux, à mesure que croît la pluviométrie. Mais elle 
ne suffit pas à analyser précisément la structure du peuplement car chaque famille 
comprend des espèces qui se placent différemment dans le réseau trophique. 


COATON et SHEASBY (1972) analysent les récoltes de termites de Namibie (Sud- 
Ouest Africain) (9 075 prélèvements répartis en 790 biotopes), selon 14 types de 
végétation (que l’on peut regrouper en 11 catégories). Ces auteurs fournissent les 
cartes des prélèvements et donnent des indications sur les niches des espèces : il 
est possible de calculer. à partir de ces résultats de base, les pourcentages de chaque 
groupe trophique en fonction de la végétation et de la pluviométrie. La classifica- 
tion des biotopes (cf. fig. 4) varie du désert (le Namib) avec 50 mm de pluies annuelles, 
à la forêt claire (600 mm) au nord du Kalahari. Les termites sont classés en 5 groupes : 
les fourrageurs (herbe seulement), les consommateurs de litière au sol (sans les 
Macrotermitinae), les Macrotermitinae (symbiose avec le champignon), les consom- 
mateurs de bois dégradé ou d’humus, et enfin les termites qui vivent dans le bois 
peu altéré. La lecture des graphiques présentés sur la figure 4 permet de constater 
3 faits principaux : 

— les termites fourrageurs diminuent en importance relative à mesure que 
décroit la production herbacée de l’écosystème: 

— les termites récoltant sur la litiére présentent un maximum d’abondance 
vers 100-200 mm mais diminuent ensuite, 4 mesure que les champignonnistes 
prennent de l’importance. Ces derniers sont en effet pratiquement absents des milieux 
désertiques (au-dessous de 200 mm) mais dominent vers 500 mm, grâce à l’avantage 
compétitif que leur confèrent leur symbiose et leur constitution de réserves dans 
ces milieux très productifs mais aussi très saisonniers; 

— lorsque la pluviométrie augmente, et corrélativement, la décomposition 
rapide du matériel végétal, les termites consommant du bois altéré ou de l’humus 
prennent progressivement de l’importance. 


LES DISTRIBUTIONS D’ABONDANCE A L'ÉCHELLE LOCALE 


A titre d'exemple, nous utiliserons l'étude effectuée pendant la saison sèche 
1979-1980 dans 9 biotopes de Côte-d'Ivoire (LEPAGE, 1980). Dans ces biotopes, 
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la diversité des espèces en termes d'énergie (formule de Shannon) varie de 1 à 7 (0,42 
à 3,07). Cette diversité semble aller de pair, non seulement avec la richesse du milieu 
en habitats différents (la savane comparée à la forêt), mais aussi avec l’état de « matu- 
rité », c'est-à-dire la stabilité dans le temps du biotope. 
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9 10 11 biotopes 
Fic. 4. — Variations des pourcentages de chaque groupe trophique de termites selon 11 biotopes 


de Namibie (Sud-Ouest Africain), d’après les données rassemblées par COATON & SHEASBY 
(1972). 


Classification des biotopes : 1 = désert (50 mm de pluies annuelles), 2 = désert (100 mm), 3 = steppe 
(125 mm), 4 = brousse (200 mm), 5 = savane claire (300 mm), 6 = savane arbustive (275 mm), 
= savane de plateau (425 mm), 8 = savane boisée (475 mm), 9 = savane à épineux (500 mm), 

10 = savane boisée « Mopane » (500 mm); 11 = forêt claire (600 mm). 


Divers travaux cherchent, en ordonnant par ordre d’abondance les espèces 
d’un milieu donné, à assimiler ce classement à une distribution théorique (DAGET, 
1976). De tels ajustements ont été calculés à partir des travaux précédemment expo- 
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sés (LEPAGE, 1980) : ils fournissent un accord relativement satisfaisant dans la plupart 
des cas avec une loi log-linéaire qui relie les espèces rangées en ordre décroissant 
d’abondance au logarithme de cette abondance (modèle de Motomura, 1932). 
Ce modèle permet donc une bonne prédiction de l’abondance des différentes espèces. 
Selon BLONDEL (1979), un tel ajustement à un modèle log-linéaire caractériserait, 
ou bien une hiérarchisation des niches, ou bien un milieu « contraignant ». Ces deux 
explications peuvent s'appliquer à l'vemnle étudié : les espèces dominantes de 
termites sont effectivement généralistes et la « contrainte » du milieu est, dans ce 
cas, la sécheresse. 


Cependant, un tel modèle théorique ne permet pas toujours de distinguer entre 
des caractères qui refléteraient la biologie des communautés et ceux qui ne résulte- 
raient que de la loi statistique des grands nombres. L’aspect du modèle peut égale- 
ment varier (passage d’un modèle log-linéaire à un modèle log-normal) si l’effort 
d’échantillonnage est augmenté. PIELOU (1975) demeure sceptique sur l’importance 
que l’on peut accorder aux indices de diversité dans la compréhension exacte de 
la structure des communautés. L’ajustement log-linéaire peut s'expliquer très simple- 
ment par les lois d’accroissement des populations de termites, qui sont géométriques 
plutôt qu'arithmétique : la variable naturelle serait donc le logarithme de la densité 
de population (ainsi que l’expose May, 1974). 


Un certain équilibre existe entre les populations de termites et les ressources 
d'un milieu (LEPAGE, non publié). Cet équilibre se met en place en fonction des 
populations totales et non pas en fonction du nombre d’espèces : deux milieux ayant 
des ressources comparables possèdent une densité totale de termites pratiquement 
équivalente (21,3 contre 21,1 kJ/m?), alors que la diversité spécifique varie de 1 à 7. 


MÉCANISMES ÉVOLUTIFS : QUELQUES HYPOTHÈSES 


PARTITION DU BUDGET DES SOCIÉTÉS 


Ainsi que le rappelle WıLsoN (1975), la structure des populations des insectes 
sociaux possède une valeur adaptative qui se reflète dans la complexité de la structure 
par âges des colonies. 


Trois phases consécutives sont distinguées dans la vie d’une colonie de termites 
(Bopor, 1969; Norrot, 1969 et 1982; CoLLins, 1981) : la période juvénile où seuls 
des neutres sont produits, la période adulte qui correspond à la production de sexués 
et enfin la période de sénescence où la production de la colonie décroit. COLLINS 
(1981) souligne pour Macrotermes bellicosus, la rapidité du passage de la phase 
juvénile à la phase adulte : arrêt de la croissance exponentielle de la population 
et canalisation de l'énergie vers la production de sexués. La stratégie adoptée 
conduirait, lorsque le stade adulte est atteint, à maximiser le nombre de reproducteurs 
à chaque saison. La structure par castes d’une colonie serait donc optimale pour 
la production de sexués de la génération suivante et le succès des colonies filles (OSTER 
& WILSON, 1978). Cette efficacité dépend du stade ergonomique qui précède la phase 
reproductive. 


Selon les espèces de termites, le budget se partage différemment, entre l’énergie 
consacrée à la reproduction (sexués), à la défense de la société (soldats) (DELIGNE 
et al., 1981) ou à la récolte et à l’entretien du nid (ouvriers). D’après cette partition. 
il serait théoriquement possible de placer les différentes espèces le long du gradient 
r-K défini par MAC ARTHUR (1962) et MAC ARTHUR & WILSON (1967). Cependant, 
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même si l’on admet que ces stratégies r-K ne sont pas toujours clairement définies 
(BARBAULT, 1976; BLONDEL, 1979), leur application aux termites n’aura pas de base 
exacte sans un suivi des populations locales. En effet, lorsqu'il s’agit de colonies 
pérennes et pouvant se soustraire aux fluctuations du milieu, une observation à 
long terme devient nécessaire. 


NolIROT (en prép.) compare les stratégies opposées de deux espèces de forêt 
(Afrique de l’Ouest) : Cephalotermes rectanguläris (coioies très populeuses, nid 
très élaboré à grande durée de vie) et Cubitermes fungifaber (colonies ne dépassant 
pas 30 000 individus, nid fragile et de structure simple à durée de vie courte). La pre- 
mière espèce peut être considérée comme un stratège K, qui a besoin de l’environne- 
ment stable de la forêt humide tropicale, alors que Cubitermes, stratège r, peut occu- 
per des niches plus diversifiées et moins permanentes (NOIROT, en prép.). JOSENS 
(1982) étudie le budget de Trinervitermes geminatus et considère que cette espèce 
est un stratège X par les soins donnés aux jeunes et au couvain et la place prise par 
la défense de la colonie. En ce qui concerne les Macrotermitinae, il semble d’après les 
différents travaux disponibles sur les Macrotermes épigés (LEPAGE, 1974 a; MATSU- 
MOTO, 1976; CoLLins, 1977 b, 1981), que ces espèces consacrent à leur reproduction 
une part d'autant plus importante que le milieu devient plus imprévisible (la forêt 
humide comparée à la savane sahélienne) (LEPAGE, 1982 b). 


Les modèles de société d'insectes qui maximisent le rendement net de l'énergie 
recueillie dans des environnements déterministes montrent qu’une seule caste peut 
suffire à exploiter les ressources. Mais lorsque l’environnement varie de manière 
non prévisible au cours du temps, plusieurs castes sont alors nécessaires afin de réaliser 
un compromis entre les recettes et le risque encouru (prédation...). OSTER & WILSON 
(1978) distinguent entre espèces tychophobes (qui minimisent le risque au prix d’une 
diminution de l'énergie récoltée) et espèces tychophiles (qui ont « choisi » un fort 
rendement aux dépens d’un risque élevé). Ce modèle, opposant risque et rendement, 
pourrait être appliqué au cas des termites, dans le cadre d’une comparaison entre 
spécialistes et généralistes, ce qui permettrait de mieux comprendre l’évolution 
de la structure par castes des colonies dans des environnements différents. 


COMPÉTITION ENTRE LES ESPÈCES 


La compétition est généralement considérée comme un mécanisme essentiel. 
de mise en place et d'évolution des peuplements animaux (WYNNE-EDWARDS, 1962). 
Le fait social introduit cependant des différences notables qui sont principalement 
dues à la structure par castes des population (cf. $ ci-dessus). Lors de l’absence 
de compétiteurs de plus grande taille, une espèce solitaire peut déplacer son régime 
vers des ressources nouvelles, mais aux dépens d’une certaine efficacité. Par contre, 
ainsi que l’expose DAVIDSON (1978) sur Veromessor pergandei, les colonies d’insectes 
sociaux peuvent, dans le même cas, accroître leur régime sans perdre leur efficacité, 
en adaptant la structure par castes de leurs populations. 


Le terme de compétition recouvre en fait plusieurs significations imbriquées, 
comme LEE & Woop (1971) le soulignent : soit l'élimination des colonies qui tentent 
de s’établir, soit la manifestation d’un comportement territorial, soit l'exploitation 
d’une ressource commune, soit enfin l'occupation par une espèce du nid d’une autre 
espèce avec élimination progressive des habitants. En ce qui concerne la compétition 
en tant que cause d'isolation spécifique, CLEMENT (1978) montre nettement que deux 
espèces voisines du genre Reticulitermes (R. lucifugus et R. santonensis) renforcent 
leur agressivité dans leurs zones de sympatrie. Cette agressivité empêche la fusion 
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des colonies ou la rencontre des néoténiques (CLÉMENT, 1977). Le même auteur 
pense également que l’agressivité est un des mécanismes de spéciation récente 
d’espèces vicariantes (R. lucifugus et R. banyulensis). 


Le rôle du territoire a déjà été évoqué (cf. $ Stratégies de récolte). Pour Macro- 
termes michaelseni, le territoire correspond à un total de 17 km de passages souterrains 
par hectare (DARLINGTON, 1982 b; LEPAGE, 1982 b), et peut donc plus ou moins 
empêcher l'implantation de nouvelles- celonies: COLLINS (1982) décrit d’ailleurs 
le mécanisme par lequel les populations peuvent s’accroître : la réduction des terri- 
toires (à cause d’une augmentation de la nourriture disponible) entraîne l’implan- 
tation subséquente de nouvelles colonies. 


LA PRÉDATION 


La prédation sur les populations de termites est importante, à la fois sur les 
populations récollantes (travaux de LONGHURST, 1977; LONGHURST et al., 1978; 
LEPAGE, 1981 c), mais aussi sur les populations des nids, même ceux très populeux 
et bien structurés des Macrotermes (BODOT, 1961, 1967; COLLINs, 1977 b, 1981; 
LEPAGE, en prép.). En fait, la société de termites change de taille au cours de son 
existence : les espèces du genre Macrotermes débutént par une fondation réduite à 
une petite chambre de quelques centimètres cubes et aboutissant au cours des années, 
à une termitière de plusieurs mètres cubes contenant une population de plusieurs 
millions d'individus. Donc, ce ne sont généralement pas les mêmes prédateurs qui 
interviennent au long de cette vie, ce qui entraîne diverses conséquences qui ont 
été soulignées par CONNELL (1975) pour d’autres communautés. Ces pressions de 
prédation sélectives, pour une même espèce (en fonction de la maturité des colonies), 
et pour des espèces différentes (en taille et en biologie), aboutissent à une organisa- 
tion du peuplement dans un environnement donné. 


BEGON & MORTIMER (1981) ont souligné les facteurs différents qui concourrent 
à cette structuration : c’est-à-dire la compétition interspécifique, la prédation, la 
perturbation ou l'instabilité du milieu. CONNELL (1975) schématise les mécanismes 
qui déterminent la structure de communautés caractérisées par de grandes espèces 
dominantes d'animaux ou de plantes fixées sur leur support, ce qui peut fort bien 
s'appliquer au cas des termites. Ce mécanisme fait appel au jeu réciproque de la 
compétition (recolonisation du milieu par des espéces dont certaines, plus perfor- 
mantes, éliminent progressivement les autres) et de la prédation (qui rajeunit pério- 
diquement la communauté en éliminant l’espèce dominante, et le cortège d’espèces 
qui lui est associé). Dans ce schéma interfèrent les conditions du milieu qui, par 
leur rudesse, peuvent limiter l’action des prédateurs. 


Quant à l'interaction entre les populations de termites et celles de leurs préda- 
teurs, aucune étude précise n’a encore été réalisée 4 ce jour. Plusieurs auteurs ont 
certes constaté une régression des populations vraisemblablement due à la prédation 
(Bopor, 1961, 1964 et 1967; Norror, 1961). Ces régressions pouvant avoir des causes 
climatiques sous-jacentes ou bien une influence humaine (défrichements...). LEPAGE 
(en prép.) constate une prédation particuliérement forte et soudaine sur les popula- 
tions de Macrotermes bellicosus du Nord de la Céte-d’Ivoire et l’attribue au Mammi- 
fére Oryctérope et aux fourmis Dorylines. Cette régression brutale, sans cause externe 
apparente, introduit l'hypothèse d’une alternance de périodes d’expansion et de 
régression des populations de Macrotermes, à la fois dans le temps (pour un biotope 
particulier) et dans l’espace (entre milieux différents). Cette alternance de cycles 
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prédateurs-proies est connue pour d’autres groupes animaux (cf. GILPIN, 1975 a 
et b). Son étude reste à faire dans le cas des termites. 


MODIFICATIONS DU MILIEU 


L'influence humaine (défrichements, cultures...) est particulièrement nette sur 
les populations de termites. La simplification de. l'écosystème se traduit par une 
décroissance de la diversité. Parallèlement, la biomasse des populations, qui dimi- 
nue dans les milieux dégradés, mis en pâturage ou cultivés depuis peu de temps, 
augmente ensuite fortement dans l’écosystème cultivé depuis longtemps (cf. les 
travaux de Woop et al., 1977 a et b, au Nigeria). 


CONNELL (1979) discute du rôle des perturbations dans la stucturation des 
communautés et distingue 3 niveaux de perturbations : des perturbations fréquentes 
et de grande amplitude, des perturbations rares et petites et des perturbations de 
niveau intermédiaire. Seules ces dernières permettraient d’obtenir une diversité 
élevée. Ce rôle des perturbations, de leur amplitude et de leur périodicité, de leur 
caractère prévisible ou imprévisible, tout cela reste à élucider : il s’agirait en parti- 
culier, de préciser les éléments stochastiques que ces perturbations peuvent introduire 
dans les calculs (MAY, 1979). Cette stochasticité, lorsqu'elle devient trop importante, 
peut même rendre vaine toute notion d’optimum stratégique. 


D'autre part, dans une population non sociale d’animaux, la réponse plus 
ou moins rapide à une perturbation, c’est-à-dire le retour à une position d’équilibre, 
dépend de r, le taux d’accroissement individuel (May, 1981). Pour les termites, 
ce retour à l’équilibre dépend de plusieurs facteurs dont l’un des principaux réside 
dans le comportement des individus. Dans les rares cas où elle a été étudiée, cette 
reconstitution semble assez rapide. Ainsi, DARLINGTON (1982 a) considère que les 
colonies de Macrotermes michaelseni au Kenya retrouvent leur densité initiale après 
une période d’environ 4 ans, lorsque tous les nids épigés présents ont été artificielle- 
ment détruits (cf. également Roy-NoëL, 1974 b). 


STRUCTURE DES ESPÈCES EN SOUS-ENSEMBLES 


Les observations précédentes suggèrent que les espèces de termites pourraient 
être structurées en sous-ensembles. Toutefois, une telle subdivision des populations 
d’une espèce en sous-populations ou dèmes, n’a pas encore été envisagée. Le seul 
travail actuel sur ce sujet concerne les Reticulitermes européens : CLEMENT (1977, 
1980 a et b, 1982) constate un chevauchement circulaire autour des Pyrénées et des 
montagnes ibériques, qui aboutit à un isolement sexuel des espèces situées aux deux 
extrémités (Reticulitermes lucifugus grassei dans le Sud-Ouest de la France, et R. luci- 
fugus banyulensis dans le Roussillon). 


La notion de gamodème a été utilisée par différents auteurs, dont WILSON (1980). 
Il s’agit d'unités d’évolution de populations locales plus ou moins isolées génétique- 
ment. Cette hypothèse émise à propos de la structure en sous-groupes des popula- 
tions de termites serait 4 mettre en relation avec les problémes liés 4 la complexité 
stabilité des écosystémes (cf. en particulier MAy, 1972 et 1979). Selon Gou (1978), 
les écosystèmes seraient plus stables s’ils étaient constitués de sous-systémes lâche- 
ment reliés entre eux. Cependant, Pimm et LAWTON (1980) pensent que, si une telle 
compartimentation existe, elle dépendrait de causes biologiques plutôt que de 
contraintes dynamiques du système (cf. également LAWTON & PimM, 1978; BED- 
DINGTON & LAWTON, 1978; LAWTON & RALLISON, 1979). 
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LES EFFETS RETARD 


De nombreux facteurs introduisent des délais entre les paramètres de l’environ- 
nement et la réaction de la colonie de termites. Ainsi, le délai entre la récolte de 
nourriture et sa mise en réserve varie de quelques heures à plusieurs jours, et la mise 
en réserve précède la consommation d’une durée variable selon l’état de la colonie, 
mais qui peut atteindre plusieurs mois (pour les champignonnistes, il faut tenir 
compte de la dégradation du Termitomyces sur la cellulose et la lignine des meules). 
Un temps s'écoule entre le déclenchement de la ponte de la reine et la maturation 
des nymphes de sexués, et cette maturation s’opère sur 5 à 7 mois chez la plupart 
des espèces tropicales. Ensuite, il peut s’écouler un certain temps entre la maturation 
de ces sexués et leur envol pour fonder de nouvelles colonies (parfois 4 mois, DAR- 
LINGTON, 1977). Ou bien encore, dans l’hypothèse d’une interaction cyclique entre 
les populations de termites et celles de leurs prédateurs, un délai s’écoule avant que 
les populations se reconstituent. Selon May, 1974 (qui discute les résultats de NICHOL- 
SON, 1954), ce mécanisme de /’effet retard produit des cycles limites stables qui semblent 
être un des facteurs essentiels de la dynamique des populations. 


Ces effets retard sont intégrés dans l'équation logistique de la croissance des 
populations (MAY, 1981). Selon la durée du retard par rapport à son temps de réponse, 
le système montre, soit un point stable, soit des oscillations autour d’un point d’équi- 
libre, soit enfin des cycles limites stables. Au niveau des peuplements, des temps 
de réponse variables aux facteurs de l’environnement pourront changer l’équilibre 
entre les espèces et même provoquer la disparition de certaines d’entre elles. 


Parmi les réponses apportées par la colonie de termites à son environnement, 
des changements dans la dynamique des populations pourraient être associés à 
des changements du rapport entre l'effet retard (T) et le temps de réponse (1/r), cest- 
à-dire, à des changements du produit rT. Par exemple, ces variations pourraient 
résulter de l’interférence entre la quantité de pluies et les taux métaboliques (crois- 
sance des termitières et de leurs populations). Le rôle des différents facteurs a été 
discuté par BEGON & MORTIMER (1981). Dans le cas d’une interaction entre les termites 
et leurs prédateurs, le temps de reconstitution des populations est très long (plu- 
sieurs années), d’où, d’après May (1981), bifurcation probable du système et obten- 
tion de phénomènes explicitement non linéaires. 


CONCLUSIONS 


Plusieurs traits sont communs aux 2 200 espèces de termites comme à tout 
insecte social (WILSON, 1971, 1975): la coopération dans le soin des jeunes, le chevau- 
chement d’au moins 2 générations et la distinction entre une caste partiellement ou 
totalement stérile et des individus reproducteurs (OSTER & WiLsoN, 1978). Cette 
vie sociale entraîne la mise en œuvre de processus évolutifs différents : stratégies de 
reproduction, sélection de groupe... 

A cause de leur évolution bradytélique, les termites sont trés peu diversifiés 
et présentent une grande homogénéité morphologique. Par contre, leur comporte- 
ment (construction du nid, récolte, organisation sociale) est un élément essentiel 
de structuration de leurs populations. Cependant, cela ne se traduit pas par un accrois- 
sement majeur de la complexité de ces comportements, ni par des innovations 
(cf. OsTER & WILSON, 1978), mais par une certaine redondance (PASTEELS, 1980) et 
la capacité de conduire simultanément plusieurs comportements (alors que ces compor- 
tements sont séquentiels dans le cas d’un animal solitaire). 
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Le système « colonie de termites », en état stationnaire entretenu, opère très 
loin de l’état d'équilibre thermodynamique : il est constamment traversé par un 
flux d'énergie et donc structuré (MOROWITZ, 1968), avec une intégration du facteur 
temps dans cette structure (délais d'inertie, effets retards). Le principe d’ordre par 
fluctuation s'applique très bien aux colonies de termites et celles-ci possèdent la 
propriété de résilience (HOLLING, 1973; BLANDIN ef al., 1976), qui leur permet de 
résister aux perturbations. | | 


La saturation des milieux apparaît s'effectuer en fonction des individus et non 
pas en fonction des espèces. Cependant, la possibilité d’une structuration des popu- 
lations en gamodèmes reste à explorer. Dans cette hypothèse, il faudrait alors expli- 
citer les facteurs communs stabilisateurs de ces sous-systèmes génétiques (cf : la 
grande similitude morphologique d'espèces rencontrées à l’échelle d’un continent). 


Le caractère oscillatoire probable des peuplements de termites (succession 
d’espéces, interaction prédateurs-proies) et la grande amplitude de certaines de ces 
oscillations, rendent difficile une caractérisation et une étude précise des facteurs 
qui interviendraient dans la structure de ces peuplements et qui influenceraient 
leur dynamique. En tout état de cause, il s’agit là de phénomènes non linéaires. 
Aussi nous ne pouvons, dans l’état actuel des données de base et des connaissances, 
que formuler des hypothèses. 
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